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减弱，说明光敏色素 A 促进强遮荫条件下耐荫反应的发生。 
我们发现将突变体 pif4pif5 与 phyA 突变体杂交后，phyA 突变体在强遮荫条
件下的下胚轴伸长受到部分抑制，说明光敏色素 A 在强遮荫条件下对下胚轴伸
长的抑制是部分依赖于 PIF4/PIF5 的。而将突变体 cop1.4与 phyA 突变体杂交后，
双突变体在强遮荫条件下的下胚轴长度、叶绿素含量以及光敏色素 A 下游基因
的转录水平都和 cop1.4 单突变体相似，说明 COP1 在光敏色素 A 的下游影响了







光敏色素 A 参与了对这一激活过程的抑制。此外，我们发现 ABA 信号转导相关
基因 ABI1/ABI2/PP2CA 在 phyA 突变体中出现更明显的转录激活，说明光敏色素
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Microarray 结果中显示，ERF72 在遮荫与强遮荫处理 24 小时在野生型 Col-0 与
phyA-211 突变体中被同等程度地显著激活，说明 ERF72 的转录水平可能既不受
遮荫与强遮荫的差异调控，也不受 PHYA 调控。我们发现 ERF72 的表达在遮荫
处理的 PIFs 相关突变体（pif1-2、pif4pif5 和 pif7-2）、cop1.4 突变体、ABA 途径
相关突变体（aba2-1, abi4, abi1-1, abi3-5）、生长素合成突变体（sav3-1）以及生
长促进因子 TOR转基因沉默突变体中与Col-0相比也没有明显差别，说明 ERF72
在遮荫条件下的转录激活既不受常见光信号转导元件 PIFs 与 COP1 的调控，也
不受 ABA 途径、生长素途径和能量相关的 TOR 途径调控。然而，在遮荫处理
24 小时时，ERF72 在乙烯信号转导重要组份 EIN3/EIN2 相应突变体中出现转录
激活部分降低或缺陷，在叶绿素合成相关突变体 cch 中也出现转录激活的部分降
低，说明乙烯途径正向调控了 ERF72 在遮荫条件下的转录激活，EIN2 起主要调


































Plants have developed two growth strategies when shade adverse environment 
was perceived, they are shade avoidance and shade tolerance. Shade avoidance 
displays a series of typical shade syndrome, including elongation of stem and petiole, 
lower chlorophyll content, while shade tolerance has an increased specific leaf 
area(SLA) and decreased chlorophyll a/b ratio. Compared to the relatively well-  
developed study system for shade avoidance, the molecular mechanism of shade 
tolerance has been understood poorly. 
In our strong shade(R:FR=0.1) condition, the wild type Col-0 has no elongated 
hypocotyl as shade condition(R:FR=0.1), but similar to which in white light. And 
higher chlorophyll content was observed in strong shade compared to shade. 
Interestingly, the mutant phyA-211 has longer hypocotyl and lower chlorophyll 
content than Col-0 in strong shade. We consider that shade-avoided plant Arabidopsis 
thaliana go into shade tolerance period under continuous strong shade condition, and 
PHYA involved in this process. 
We found that PIF4/PIF5 partially involved in the PHYA-mediated shade 
tolerance in strong shade, while COP1 completely involved in it. Besides, our 
microarray data showed that 506 genes were down-regulated in phyA-211 mutant 
under strong shade treatment for 24 hours compared to Col-0, which also 
down-regulated by ABA, sucrose or hypoxia treatment in Genevestigator. In our data, 
we found that sucrose treatment eliminated the shade tolerance phenotypes in strong 
shade, which revealed that continuous strong shade brings plant into an energy 
starvation status. Corresponding to the energy shortage, SnRK1 pathway, the 
important growth inhibition pathway in plant, was dramaticlly activated in strong 
shade, and PHYA inhibit its activation. We also found that PHYA probably inhibit 
ABA signaling in shade and strong shade. Furthermore, we observed an equally 
distinct activation of ERF72 in shade and strong shade 24 hours, which had partial 
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一般情况下，避荫反应(shade avoidance response)是避荫植物（例如拟南 


























     
1.1.2 诱导遮荫应答的有效光信号 
   自然环境中的遮荫主要来自相邻植物的遮挡以及上层冠群的遮蔽。如图 1.1
所示，当太阳光经过 1片或 2片拟南芥叶子过滤后，总光强由初始的 1500μmol m-2 
s-1 分别降低为 120μmol m-2 s-1 和 40μmol m-2 s-1，蓝光（Blue Light, 400-480nm）
明显减弱，红光（Red Light, 620-700nm）、远红光比例（Far-red Light, 700-790nm）
（R:FR）也分别由 1.2 降低至 0.2 和 0.1[6]。可见，来自相邻植株的遮挡会使植物
感受到的光质与光量发生明显变化。 





    我们的研究主要集中于 R：FR 比例降低诱导的反应机制。我们在实验中使
用的模拟遮荫条件是：红光远红光比例为 0.6 的遮荫条件，以及红光远红光比例
为 0.1 的强遮荫条件。 
 
图 1.1 日光及其经过拟南芥叶子过滤后的光谱分布[6] 
Figure 1.1 Spectral photon distribution of daylight and daylight filtered through 























目前已知的光受体大概分成五类：1. UV-B 光受体，又称紫外线 B 类受体，主要
感受紫外光 B 区域；2. 隐花色素（cryptochrome），又称 UV-A/蓝光受体，主要












如图 1.2 所示，光敏色素在细胞质中被合成时为失活状态的 Pr，一旦被红光
激发，就会转变成激活的 Pfr 状态，随后进入细胞核中并调控下游基因的表达；
而 Pfr 在吸收远红光后，又会重新恢复为 Pr，从而在植物体内保持两种形式之间




















图 1.2 光敏色素两种形式之间的相互转换[10] 




中以 Pr 形式合成，大量存在于黄化幼苗中；当黄化组织暴露在光下时，phyA 吸
收红光转换为 Pfr 形式后不稳定，在光照作用下快速泛素化并通过 26S 蛋白酶体
降解。而 PHYB-PHYE 基因编码丰度较低的脱辅基蛋白，在吸收红光转换为激
活状态的 Pfr 后能稳定存在，在拟南芥中含量较少，属于低水平组成型表达[1 2 ]。  
此外，根据激发某个光反应所需要的光照强度，光敏色素的反应类型可分成
三种：高辐照反应、低辐照反应和超低辐照反应。高辐照反应（High Irradiance 
Reponses, HIRs）需要光照强度达到 10mmol m-2 以上的持续光照；低辐照反应
（Low Fluence Responses, LFRs）的激发光强在 10-1000μmol m-2 之间；而超低辐
照反应（Very Low Fluence Responses, VLFRs）只需要 100pmol m-2 大小的光照强
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phyD, phyE 的单基因突变体植株在遮荫或 End of the Day-Far Red（EOD-FR）
条件处理时，和野生型相比都没有区别。但是，在 phyB 突变体背景下，即双突
变体 phyBphyD, phyBphyE 与 phyB 突变体相比，以及 phyBphyDphyE 三突变体与
phyBphyD 相比，都表现出更显著的避荫综合征。可见光敏色素 D 和光敏色素 E
是光敏色素B在避荫反应调控中的正向辅助因子，在光敏色素 B的主导作用下，
冗余地调控了植物的避荫反应[16-18]。 
然而，PHYC 的突变并没有使三突变体 phyBphyDphyE 的避荫表型进一步加
强，所以光敏色素 C 在避荫反应中的角色尚未确定[19]。 
光敏色素 A 因为属于光不稳定型，在黄化苗中以 Pr 形式大量积累的 phyA




轴要比野生型长一些。此外，phyA 的突变加强了 phyB 单突变与 phyBphyDphyE
三突变在白光条件下的避荫反应综合征，如图 1.3所示，phyA phyB与 phyB相比、




图 1.3 生长三周的 PHYA-PHYE 各突变体在白光条件下表型[16] 
Figure 1.3 Phenotypes of 3-week-old wild-type (WT), phyA, phyB, phyAphyB, 
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